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Para determinar los procesos históricos que actúan sobre la diversidad de los gasterópodos, en 
procesos de especiación y dispersión llevando a grupos a adaptarse a diferentes hábitats, se 
realizó una reconstrucción filogenética de las especies de la familia Neritidae del Caribe 
colombiano utilizando las regiones COI y 16S del genoma mitocondrial y la información de 
especies almacenadas en Genbank pertenecientes a dicha familia. Se realizaron análisis de 
distancias de Neighbor-Joinnig, análisis de máxima parsimonia e inferencia bayesiana. La 
mejor reconstrucción filogenética fue mediante la región COI, considerándola un marcador 
apropiado para realizar estudios filogenéticos dentro del grupo. El consenso de las relaciones 
filogenéticas (COI+16S) permito confirmar que el género Nerita es monofilético y se obtuvo 
un grupo monofilético formado por los géneros Neritina, Septaria, Theodoxus, Puperita y 
Clithon. Elanálisis de máxima parsimonia se comporto mejor que el bayesiano, al tener un 
menor número de incongruencias en el árbol y altos soportes en los nodos. El resultado del 
análisis de las especies del género Nerita del Caribe colombiano fue consistente con lo 
reportado para el género en estudios previos. Las especies del género Neritina formaron en 
todos los análisis un grupo monofilético, en donde la especie Neritina virginea mostró la rama 
más larga, presentando una tasa de sustitución nucleotídica ligeramente más alta que las otras 
especies. En el árbol resultante del análisis de parsimonia se sobrepuso la información del 
hábitat de cada especie, para mapear la evolución por hábitat. Se obtuvo como resultado que 
las especies de la familia Neritidae posiblemente tengan su origen en un ambiente marino, 
siendo congruente con lo reportado en estudios anatómicos realizados anteriormente.  






La clase Gastropoda comprende más de 70.000 especies de caracoles y babosas en ambientes 
marinos, terrestres, dulce acuícolas y estuarinos. Presentan una asimetría en su cuerpo junto 
con un enrollamiento en espiral, la concha puede estar reducida o no estar presente en muchos 
grupos durante el desarrollo embrionario, durante esta etapa sufren una torsión en la concha 
conocido como el giro de masa visceral sobre el pie y la cabeza lo que le confiere su forma 
(Brusca & Brusca, 2005; Moore, 2006). Estudios recientes basados en caracteres 
morfológicos, registros fósiles y marcadores moleculares  del genoma mitocondrial y el 
nuclear, han provisto un entendimiento de las relaciones filogenéticas en gasterópodos 
reconociendo cinco grandes grupos (Patellogastropoda, Vetigastropoda, Neritopsina, 
Caenogastropoda y Heterobrenquia) (Colgan et al., 2000; Colgan et al., 2003). 
Específicamente el grupo Neritimorpha (Neritopsina) comprende más de  450 especies 
actuales, con un registro fósil que se extiende desde el Devónico medio (hace 375 millones de 
años) (Kano et al., 2002; Frýda et al., 2008). Las especies del grupo Neritimorpha presentan 
los primeros registros dentro de los linajes de gasterópodos que demuestran que han sufrido 
procesos de radiación evolutiva a través del tiempo (Ponder, 1998), dentro del grupo se 
encuentran las familias Neritidae, Phenacolepadidae, Neritopsidae, Helicinidae, Hydrocenidae 
y Titiscaniidae (Ponder & Lindberg, 1997; Ponder, 1998).  
Neritimorpha ha tenido el mayor proceso de radiación adaptativa al haber invadido múltiples 
ambientes marinos y de agua dulce e inclusive ambientes de aguas subterráneas, exhibiendo 
una alta variedad de formas (Kano et al., 2002), presentando conchas en espiral, que van desde 
caracoles con forma cónica (Hydrocenidae) hasta algunos como babosas (Titiscaniidae), que 
no desarrollan altas conchas en espiral. Algunas especies se pueden encontrar en ambientes 
terrestres como las pertenecientes a la familias Helicinidae, Hydrocenidae, y otros se pueden 
encontrar en ambientes de agua dulce y estuarina como son las especies de la familia Neritidae 
(Ponder, 1998). 




La transición de ambiente marino a dulce acuícola constituye un cambio dramático entre las 
zonas adaptativas que han tenido inicialmente muchos taxones durante los procesos de 
radiación y de especiación. En la escala de macroevolución, la transición de ambiente marino 
a dulce acuícola es más frecuente que hacia un ambiente terrestre (Lee & Bell, 1999; Strong et 
al., 2008). Estos mecanismos de invasión de ambientes marino a agua dulce han tenido mucha 
importancia debido a los cambios fisiológicos que implican. La aplicación de la biología 
molecular provee una vía para conocer los orígenes y la dirección de la invasión (Lee & Bell, 
1999). Estudios recientes sugieren que el ADN mitocondrial permite obtener una información 
invaluable en el campo de la ecología molecular y filogeografía al permitir realizar hipótesis 
evolutivas y demográficas de poblaciones y de especies (Ballard & Melvin, 2010). 
La familia Neritidae cuenta con representantes en regiones tropicales y subtropicales 
adaptadas a diferentes ambientes, que los han llevado a obtener unas modificaciones 
morfológicas de acuerdo a su hábitat (Holthuis, 1995; Kano et al., 2002). Esta familia parece 
tener sus orígenes en el mar (Kano et al., 2006) y comprende aproximadamente 100 especies 
del género Nerita, que viven en ambientes marinos y son abundantes en rocas intermareales, 
junto con otras especies del género Smaragdia que se encuentran en zonas de pastos marinos. 
Sin embargo dentro de la familia, es mayor la diversidad en agua dulce y en aguas salobres en 
términos de números de especies y géneros. Existen 200 especies a en el mundo entre los 
géneros Neritodryas, Clithon, Vittina, Neritina, Neripteron y Septaria (Kano et al., 2002; 
Kano et al., 2006). Los géneros dentro de la familia Neritidae están relativamente bien 
representados en registros fósiles, con una datación para finales del Cretáceo (Bandel, 2008; 
Frey & Vermeij, 2008). 
La evolución de la familia Neritidae no ha sido bien estudiada en su totalidad, sin embargo se 
han realizado estudios en diversos géneros dentro de la familia, como en Nerita donde se 
analizó la filogenia molecular y biogeográfica del género en los trópicos a través de los genes 
COI y 16S del genoma mitocondrial y la subunidad ATPs del genoma nuclear (Frey & 
Vermeij, 2008; Frey, 2010b). No obstante para este estudio no se incluyeron especies del 
Caribe colombiano. Otros estudios son los realizados en el género Theodoxus, donde se 
analizó su evolución por medio de los genes COI y 16S, reconstruyendo la historia evolutiva 




del género y su distribución a través del mar de Tetis (Bunje & Lindberg, 2007). También se 
han realizado estudios en el género Neritina utilizando el gen COI para analizar la distribución 
de especies con organismos juveniles y adultos que permitieran determinar si son especies 
anfidromas (Kano, 2009).  
Holthuis (1995), realizo un análisis filogenético analizando la anatomía de diferentes géneros 
dentro de Neritopsina y basado en el árbol mas parsimonioso propuso la filogenia del grupo 
con 57 caracteres morfológicos. Otros estudios han utilizado especies de la familia Neritidae 
para resolver la filogenia de Neritimorpha (Neritopsina) y la historia evolutiva del grupo 
utilizando marcadores nucleares y mitocondriales (Kano et al., 2002; Castro & Colgan, 2010; 
Aktipis & Giribet, 2010). 
Este proyecto pretende estudiar la evolución de la familia Neritidae del Caribe Colombiano 
mediante la amplificación, secuenciación y el análisis filogenético de las regiones COI y 16S 
rRNA del genoma mitocondrial de estas especies y otras disponibles en Genbank.  
  






La región Caribe presenta uno de los ecosistemas tropicales más diversos que incorporan una 
gran diversidad de flora y fauna asociada, en especial los ecosistemas marinos, caracterizada 
por arrecifes de coral, mangles, pastos marinos incluyendo otros ambientes, como las playas 
arenosas y las orillas rocosas (Miloslavich et al., 2010). Los orígenes de las formaciones 
geológicas en las profundidades del mar Caribe se desarrollaron por la expansión del fondo 
marino desde el Jurásico, presentando cambios en las placas tectónicas, los cuales influyeron 
en la actualidad en la distribución y riqueza de las especies (Vermeij, 2001; Miloslavich et al., 
2010).  
La clase Gastropoda es la más grande dentro del Phylum Mollusca, con una amplia variedad 
de formas teniendo la mayor radiación en comparación con otros grupos dentro de los 
moluscos, con especies adaptadas a una variedad de ambientes encontrándose en casi todos los 
ecosistemas (Frýda et al., 2008). El grupo Neritimorpha (Neritopsina) dentro de los 
gasterópodos tiene los mayores registros de radiación adaptativa (Kano et al., 2002; Frýda et 
al., 2008), con representantes en ambientes marinos, estuarinos, agua dulce y con algunos 
organismos terrestres.  
Estudios con relojes moleculares y de restos fósiles han sugerido que el origen de Neritopsina 
ha sido en aguas poco profundas, invadiendo la tierra y llegando a ser totalmente terrestre 
representados en tres diferentes clados, mientras que la invasión a aguas dulce y salobre en el 
grupo ocurrió en tres líneas (Mesoneritina, Deianira y Schwardtina) pareciendo haber 
ocurrido en el Mesozoico, constituyendo un elemento significativo en la historia evolutiva de 
Neritopsina (Kano et al., 2002). Durante el Cenozoico, Neritidae y Neritiliidae originaron cada 
uno una línea de agua dulce, esto basado en trabajos filogenéticos y anatómicos en Neritopsina 
de agua dulce llevados a cabo por Holthuis (1995), quien concluyó que al menos ocurrieron 12 
cambios en Neritidae en la transición de agua marina, salobre y agua dulce.  
Las especies de la familia Neritidae están distribuidas en diversos hábitats entre ambientes 
marinos desde islas a costas rocosas de los trópicos o en las orillas de los ríos, encontrándose 




organismos diádromos, especies que migran estacionalmente río arriba en agrupaciones 
masivas durante los estados juveniles como en el caso de Neritina virginea, Neritina latissima 
y Neritina punctulata asociándolos a una conexión con las quebradas y el mar, permitiendo en 
las agregaciones migratorias de las zonas bajas de los ríos encontrar individuos más pequeños, 
mientras que en las zonas altas se componen de individuos más grandes pero con menor 
densidad (Schneider & Lyons, 1993; Pyron & Covich, 2003; Blanco & Scatena, 2005; 2006; 
2007). Estudios en especies de agua dulce en la familia Neritidae han concluido que algunas 
especies son anfídromas, es decir que migran entre los mares y los ríos de forma habitual, pero 
sin tener una finalidad reproductiva como se comprobó en Neritina asperulata utilizando la 
región COI y junto con observaciones de campo, se evidenció la facilidad de esta especie de 
viajar largas distancias corriente arriba del río siendo algo novedoso y un ejemplo de la 
evolución animal (Kano, 2009).  
3.1 Estudios de genoma mitocondrial en Gastropoda: Neritimorpha  
El genoma mitocondrial de los animales es una molécula de ADN doble circular que 
normalmente codifica para dos rRNAs, 22 tRNAs y 13 proteínas (Wolstenholme, 1992; 
Boore, 1999), caracterizándose porque no se recombina (Yu et al., 2008). 
El ADN mitocondrial ha sido ampliamente estudiado, debido a que está  involucrado en  
procesos como son la respiración, fosforilacion oxidativa, transcripción y traducción en las 
células eucariotas. (Scheffler, 2007). Estudios recientes sugieren que el ADN mitocondrial 
permite obtener una información invaluable en el campo de la ecología molecular y 
filogeografia al permitir realizar hipótesis evolutivas y demográficas de poblaciones y de 
especies, 
El gen citocromo oxidasa I (COI) es considerado como una de las regiones más conservadas 
que codifican en el genoma mitocondrial, siendo parte del transporte de electrones de la 
cadena, ha servido como apoyo para muchas investigaciones en evolución de los organismos 
por la facilidad en el orden de su secuencia, tomando importancia en los últimos años en la 
sistemática de invertebrados (Folmer et al., 1994; Remigio & Hebert, 2003; Hebert et al., 
2003). El gen 16S rRNA codifica para la subunidad mayor de ARN ribosomal del ADNmt, 




este gen es conservado en su secuencia y su estructura, al parecer porque se desarrolla más 
lentamente que el genoma mitocondrial en conjunto (Palumbi, 1996).  
Las divergencias entre el gen COI y la subunidad ribosomal mayor (16S) han sido analizados 
entre especies estrechamente relacionadas en casi todos los animales, como marcadores 
mitocondriales en taxonomía molecular (Astrin et al., 2006), además de ser una de las regiones 
más conservadas del genoma mitocondrial (Folmer et al., 1994; Palumbi, 1996; Hebert et al., 
2003; Remigio & Hebert, 2003). Otros estudios en gasterópodos han utilizado el gen COI para 
reconstrucciones filogenéticas y análisis de evolución de algunos grupos (Boore, 1999; Colgan 
et al., 2003; Hebert et al., 2003; Bunje & Lindberg, 2007; Colgan et al., 2007; Grande et al., 
2008). En caracoles de agua dulce se han analizado las divergencias entre linajes planteando 
hipótesis filogenéticas basadas en la extensión geográfica y su relación taxonómica mediante 
el análisis de los genes COI y 16S rRNA del genoma mitocondrial (Bunje & Lindberg, 2007). 
En el género Nerita se han realizado análisis filogenéticos usando datos moleculares 
relacionándolos con la distribución biogeográfica y cuáles han sido las implicaciones respecto 
a la diversidad marina en los trópicos. Para esto se utilizaron marcadores moleculares como 
son los genes COI y 16S rRNA que fueron secuenciados y analizados para obtener respuestas 
filogenéticas y evolutivas de este género (Frey & Vermeij, 2008; Frey, 2010a). Otros estudios 
a destacar fueron los realizados para determinar la subdivisión geográfica y la historia 
demográfica de las especies Nerita scabricosta y Nerita funiculata en las cuáles analizaron la 
porción COI del genoma mitocondrial de ambas especies relacionándola con la morfología y 
las diferencias ecológicas en las poblaciones de ambas especies, encontrando diferencias no 
solo en las poblaciones con respecto a su comportamiento sino a la región COI (Hurtado et al., 
2007). 
3.2  Especies de la Familia Neritidae en el Caribe colombiano 
Para el Caribe colombiano se reportan 11 especies de la Familia Neritidae, cuatro de estas 
pertenecientes al género Nerita (N. fulguran, N. tessellata, N. versicolor, N. peloronta), cinco 
al género Neritina (N. Virginea, N. piratica, N. meleagris, N. usnea, N. punctulata), una al 
género Puperita (P. pupa) y una al género Smaragdia (S. viridis) (Kaufmann & Gotting, 1970; 




Cosel, 1973; Cosel, 1986; Bandel & Wedler, 1987; Díaz & Puyana, 1994; Yidi-Daccarett & 
Sarmiento-Bossio, 2010). 
3.2.1 Nerita fulgurans Gmelin 1971 
Presenta una concha de tamaño pequeño-mediano (25 mm), ornamentada con numerosos 
cordones delgados en espiral, una coloración difusa con manchas de color marrón, negro, gris 
y amarillo, con dos dientes pequeños en la columnela (Figura 1). Esta especie se encuentra en 
el ambiente marino en la zona intermareal rocosa, en el Caribe colombiano se ha reportado en 
la ecorregión Tayrona (Kaufmann & Gotting, 1970; Díaz & Puyana, 1994; Yidi-Daccarett & 
Sarmiento-Bossio, 2010). 
 
Figura 1 Nerita fulgurans (Shell Club, Foto Femorale) 
3.2.2 Nerita tessellata Gmelin, 1791 
Presenta una concha de tamaño mediana a pequeña (25 mm), ornamentada con cordones en 
espiral lisos, columnela lisa, con manchas negras y blancas que se alternan sobre los cordones, 
el opérculo es negro (Figura 2). Se encuentra reportada para todo el Caribe colombiano en 
zonas cercanas a aguas salobres, siendo una de las especies más abundantes en las zonas de 
litoral rocoso (Kaufmann & Gotting, 1970; Díaz & Puyana, 1994; Almanza et al., 2004). 





Figura 2. Nerita tessellata (Shell Club, Foto Jacksonville) 
3.2.3 Nerita versicolor Gmelin, 1791 
Presenta una concha mediana a pequeña (26 mm), ornamentada con cordones en espiral 
grueso y liso; columnela convexa, dotada de cuatro dientes fuertes (Figura 3); color blanco 
amarillento con manchas irregulares rojas y negras y un opérculo marrón grisáceo (Kaufmann 
& Gotting, 1970; Bandel & Wedler, 1987; Díaz & Puyana, 1994; Almanza et al., 2004; 
Bandel, 2008). La especie se encuentra distribuida en todo el Caribe colombiano, es una de las 
especies de la familia con más amplia distribución en el mundo (Díaz & Puyana, 1994).  
 
Figura 3 Nerita versicolor (Shell Club, Foto Jacksonville) 
3.2.4 Nerita peloronta Linné, 1758 
Presenta una concha mediana a grande (40 mm), con manchas rojo-anaranjado con dos fuertes 
dientes en la columnela; color blanco amarillento con marcas en zigzag rojas y negras (Figura 




4). Es común encontrarla en rocas expuestas al oleaje, para el Caribe colombiano la han 
reportado en Punta Betín. 
 
Figura 4. Nerita peloronta (Shell Club, Foto Guido T) 
3.2.5 Neritina virginea Linné, 1758 
Presenta una concha pequeña (10mm), globosa, lisa y brillante; coloración muy variables en 
tonos de color negro, marrón, rojo, ocre y blanco (Figura 5), especie abundante en zonas de 
aguas de aguas salobres y estuarinas cerca a los manglares en especial (Kaufmann & Gotting, 
1970; Cosel, 1986; Díaz & Puyana, 1994). Se ha reportado en el Atlántico occidental desde el 
norte del Golfo de México y La Florida hasta el sur de Brasil (Díaz & Puyana, 1994). 
 
Figura 5. Neritina virginea (Association Francaise de Conchyliogine Foto Taille) 




3.2.6 Neritina piratica Russell, 1940 
Presenta una concha de tamaño mediana a pequeña (24 mm), Concha globosa gruesa, de color 
pardusco-amarillo o verde oliva, con líneas en zigzag axiales en forma reticulada de red sobre 
la concha (Figura 6). Estas líneas dividen el color en formas triangular o de diamante de 
acuerdo al tamaño de la concha. Se encuentra en zonas de ambientes estuarinos y esta 
reportada para América central (Russell, 1941). 
 
Figura 6. Neritina piratica (Shell Club, Foto Rolfe) 
3.2.7 Neritina meleagris Lamarck, 1822 
Presenta una concha mediana (15 mm) y su patrón de coloración no es tan variable, predomina 
el verde oliva y el amarillo tostado con pintas onduladas púrpura, marrón o negro en un patrón 
reticulado, localmente común en la zona intermareal con vegetación de fanerógamas (Figura 
7). Se ha reportado para el Caribe y la costa Suramericana entre las Antillas y Brasil (Díaz & 
Puyana, 1994). 





Figura 7. Neritina meleagris (Shell Club Foto Guy Boltz) 
3.2.8 Neritina usnea Röding, 1798 
Presenta una concha de tamaño mediana a pequeña (24 mm), concha globosa y delgada 
(Figura 8); coloración verde oliva, marrón o lavanda, con líneas axiales púrpura organizadas. 
Se relaciona con la especie Neritina reclivata por sus características morfológicas. Se 
encuentra en ambientes estuarinos o marinos (Russell, 1941). Se  ha reportado para 
Centroamérica y Sudamérica (Yidi-Daccarett & Sarmiento-Bossio, 2010) 
 
Figura 8. Nerita usnea (Shell ClubFoto  Jacksonville) 




3.2.9 Neritina punctulata Lamarck, 1816 
Presenta una concha mediana-grande (33 mm), lisa, aplanada y ancha; abertura amplia; espira 
muy baja; color verde oliva con puntos amarillos bordeados de negro; columnela lisa, blanca 
(Figura 9). Vive en ríos torrentosos de agua limpia y es común encontrarla en la parte baja de 
los ríos de la vertiente de la Sierra Nevada de Santa Marta (Kaufmann & Gotting, 1970; Díaz 
& Puyana, 1994). 
 
Figura 9. Neritina punctulata (Shell Club Foto de Femorale) 
3.2.10 Puperita pupa Linné, 1767 
Presenta una concha pequeña (10mm), de coloración blanca con bandas axiales oblicuas 
negras, semejando al diseño de una zebra, abertura y opérculo abierto (Figura 10). Se 
encuentra en charcos internármeles entre rocas, reportada en el Atlántico Occidental en las 
áreas insulares (Díaz & Puyana, 1994; Yidi-Daccarett & Sarmiento-Bossio, 2010). 





Figura 10. Puperita pupa (Shell Club Foto Eddy Hardy) 
3.2.11 Smaragdia viridis Maury, 1917 
Concha muy pequeña (7mm) de color verde manzana con bandas axiales o manchas blancas 
(Figura 11), es común en hojas de Thalassia en aguas someras, para el Caribe colombiano se 
ha reportado en la zona correspondientes a la ecorregión Tayrona y en costas cercas a 
Venezuela (Kaufmann & Gotting, 1970; Díaz & Puyana, 1994; Bandel & Wedler, 1987; Yidi-
Daccarett & Sarmiento-Bossio, 2010). 
 
Figura 11. Smaragdia viridis (Shell Club, Foto Guidi T) 
  






Los gasterópodos están dentro de los primeros organismos en donde se ha aplicado técnicas en 
biología molecular para análisis taxonómicos como apoyo adicional a las hipótesis 
filogenéticas planteadas con base en análisis morfológicos (Bieler, 1992). Además se han 
realizado estudios de registros fósiles que permiten resolver las relaciones mutuas que existen 
entre los grupos más grandes y los que lo conforman, obteniendo posibles respuestas acerca  
de los orígenes de estos organismos (Frýda et al., 2008).  
Estudios recientes en gasterópodos mediante la utilización de técnicas moleculares han 
comprobado las divergencias en escalas evolutivas. Debido a la lenta tasa evolutiva en el 
genoma nuclear, éste ha sido ampliamente utilizado en un intento por resolver las relaciones 
entre grupos que presentan una amplia historia de divergencia evolutiva. En contraste, el 
rápido desarrollo del genoma mitocondrial lo ha convertido en un excelente marcador para 
inferir relaciones entre grupos con ancestros más recientes (Remigio & Hebert, 2003), además 
porque el genoma mitocondrial no se recombina (Yu et al., 2008). 
La familia Neritidae es la más común dentro del grupo Neritimorpha encontrándose registros 
fósiles de la familia que datan para finales del Cretaceo (Bandel, 2008) , lo que permite hacer 
hipótesis sobre la radiación que han tenido estos organismos.  Actualmente la familia cuenta 
con representantes en ambientes marinos, dulce acuícolas y estuarinos (Díaz & Puyana, 1994; 
Kano et al., 2002). 
En este estudio se amplificara y secuenciara la región del genoma mitocondrial 
correspondiente al gen COI y al gen 16S rRNA de especies de la familia Neritidae del Caribe 
colombiano, para hacer inferencias sobre la historia evolutiva de esta familia. Debido a que no 
se han realizado estudios de filogenia molecular que incluyan las especies de la familia 
presentes en la región Caribe, se generó nueva información al hacer un análisis combinado de 
los géneros reportados para la región y otros géneros disponibles en la base de datos Genbank.  
 






5.1 Objetivo General 
 Estudiar la evolución de la familia Neritidae del Caribe colombiano con base a la 
filogenia molecular utilizando las regiones COI y 16S rRNA del genoma mitocondrial. 
5.2 Objetivos Específicos 
 Caracterizar las regiones COI y 16S rRNA del genoma mitocondrial de las especies de 
la familia Neritidae presentes en el Caribe colombiano. 
 Evaluar la utilidad como marcador molecular de los genes COI y 16S para realizar 
análisis filogenéticos en la familia Neritidae. 
 Analizar filogenéticamente (Máxima Parsimonia e Inferencia Bayesiana) las 
secuencias de especies de la familia Neritidae disponibles en el GenBank. 
 Evaluar la evolución del grupo en cuanto a su hábitat (marino, dulce acuícola y 
estuarina), con base a la filogenia molecular obtenida. 
 
  





6.1 Área de Estudio 
La Caribe colombiano está localizado en el extremo noroccidental de Suramérica; limita al 
norte con Jamaica, Haití y República Dominicana; al noroeste con Nicaragua y Costa Rica, al 
este con Venezuela en el área de Castilletes y al oeste con Panamá en el área de Cabo Tiburón, 
con una longitud de línea de costa de 1.937 km, un área terrestre de 7.037 km
2 
y un área de 
aguas jurisdiccionales de 532.162 km
2 
(Posada et al., 2010). Presenta una gran variedad de 
ambientes entre estuarinos, dulce acuícolas y marinos permitiendo una alta diversidad de 
organismos por la variedad de ecosistemas.  
6.2 Colecta de las Especies 
Las especies fueron recolectadas en diferentes estaciones del Caribe colombiano (Tabla 1) 
(Figura 12) y conservadas en alcohol al 96%, algunos ejemplares fueron colocados a una 
temperatura de -80°C, en el laboratorio del grupo de Evolución, sistemática y ecología 
molecular de la Universidad del Magdalena (Lab. 2, Intropic). 
 
Figura 12 Estaciones de Muestreo  





Tabla 1 Ubicación de las especies Colectadas 




Nerita fulgurans Santa Marta Bahía Neguanje 11°20'11.77" 74°5'46.92" 5 




Nerita tessellata Santa Marta Taganga 11°15'52" 74°11'33" 5 
Nerita versicolor Santa Marta Rodadero 11°12'36" 74°14'02" 4 








Neritina punctuIata Santa Marta Río Don Diego 11°10'38.22" 73°49'14.75" 3 












Puperita Pupa          0 
 
6.3 Extracción de ADN, amplificación y secuenciación 
Para cada especie se extrajo ADN del tejido del pie del molusco, utilizando el Kit de 
QIAGEN. Se amplificaron las regiones citocromo oxidasa I (COI) y 16S rRNA (16S) del 
genoma mitocondrial de cada especies. La amplificación se realizó en un volumen de 25µl de 
producto final de una mezcla constituida por 2,5µl de Buffer 10X, 1µl de MgCl2 (25 mM), 
0,5µl de DNTPs (1 mM), 0,5µl de Taq polimerasa (5 U/mL), 1µl de ADN puro y 2µl de cada 
primer (10 mM) y una cantidad suficiente de agua estéril calidad mili-Q (agua purificada 
mediante sistema mili-Q) para completar el volumen de 25µl. La amplificación de cada gen se 
realizó por medio de los primer [COI (5´-3´ HCO2198 
TAAACTTCAGGGTGACCAAAAAATCA) y (LCO14905´-3´ 
GGTCAACAAATCATAAAGATATTGG) (Folmer et al., 1994)]; [16Sar (5´-3´ 




CGCCTGTTTATCAAAAACAT) y 16Sbr (5´-3´ CCGGTCTGAACT CAGATCACGT 
(Palumbi, 1996)].  
Las condiciones de PCR variaron para cada gen, pero generalmente la amplificación consistió 
en una desnaturalización a 95°C por 1 min, 35 ciclos de desnaturalización a 95°C por 15s, el 
anillamiento para COI fue de 46-51°C y 16S fue 51-57°C por 1 min y la extensión por 1:30 
min a 72°C, seguido de una extensión final por 5:00 min a 72°C. La pureza y el tamaño del 
producto final del PCR de cada amplificación se comprobaron mediante electroforesis en un 
gel de agarosa al 2% con tinción fluorescente de ácidos nucleicos (RedGel) y visualizado en 
un fotodocumentador con luz ultravioleta.   
El producto de la amplificación fue purificado por medio del kit de purificación de ácidos 
nucleicos y proteínas de MACHEREY-NAGEL. La secuenciación fue realizada en 
MACROGEN KOREA, las regiones COI y 16S fueron secuenciadas en ambas direcciones, 
forward y el reverso. 
La especie Smaragdia viridis fue excluida de los análisis debido a que no se logro amplificar 
las región COI, posiblemente porque las especies del genero Smaragdia tienen altas tasas de 
evolución en los genes mitocondriales en relación con otras especies pertenecientes al género 
Nerita y esto hace difícil la amplificación del gen COI (Y. Kano comunicación personal, 7 de 
mayo 2012). Las secuencias obtenidas serán depositadas en el GenBank al momento de 
publicar los resultados de este trabajo. 
6.4 Edición Secuencia y Alineamiento 
Las secuencias fueron editadas por medio del programa BioEdit versión 7.0.5.3 (Hall, 1999), 
los cromatogramas obtenidos de la secuenciación fueron analizados manualmente para 
verificar cualquier error en la lectura de los nucleótidos, cada secuencia se contrastó con su 
contraparte correspondiente, realizando un ensamble a través de un CAP contig por medio de 
BioEdit, posteriormente se importaron al programa MEGA 5 (Tamura et al., 2011) 
identificando en las secuencias de COI que codifica para proteína los codones de inicio y de 
parada para cada especie.  




Se identificaron las secuencias por medio de comparaciones con genes homólogos de otros 
organismos con el programa de búsqueda en línea Basic Local Alignment Search Tool 
(BLAST) (Altschul et al., 1990), para confirmar las especies después de la secuenciación.  
El alineamiento para la región COI se hizo con base a la secuencia de aminoácidos a través de 
CLUSTAL W en el programa MEGA 5 (Tamura et al., 2011), luego se transpuso el resultado 
del alineamiento de la secuencia de aminoácidos a nucleótidos para sus posteriores análisis.  
Las características asignadas para alineamiento por medio del Clustal (Thompson et al., 1997) 
para la región que codifica para proteínas (COI) fueron: parámetro alineamiento pairwise: gap 
penalties abierto = 10, extensión de gap penalties = 0,1; alineamiento múltiple: gap penalties 
abierto = 10, extensión de gap penalties = 0,2; matriz de peso de proteína = residuo de Gonnet 
especificas de penalties = encendido; penalties hidrofóbicos = encendido; distancia de 
separación del gap = 4; separación final del gap = apagado; matriz negativa =apagado; retraso 
divergente de corte-apagado = 30%. Las características asignadas para el alineamiento de la 
región de ARN fueron: parámetro alineamiento pairwise: gap penalties abierto = 15, extensión 
de gap penalties = 6,66; alineamiento múltiple: gap penalties abierto = 15, extensión de gap 
penalties =  6,66; matriz de peso de ADN= IUB; peso de transición =0,5; matriz negativa= 
apagado; retraso divergente de corte-apagado=30%. 
Como grupo externo se utilizó las especies Haliotis rubra (Vetigastropoda: Haliotidae) y 
Lophiotoma cerithiformis (Caenogastropoda: Turridae) disponibles en el Genbank con código 
de acceso a NCBI para COI (HM595792 y GU299987) y 16S (HM595771 y EU682307), 
debido a que son grupos que están relacionados con Nerithomorpha (Grande et al., 2008; 
Castro & Colgan, 2010). 
6.5 Caracterización de secuencias 
Se analizó el grado de saturación nucleotídica para el gen COI por medio del software 
DAMBE versión 5.3.0 (Xia & Xie, 2001). Se calculó el porcentaje de A,T,C,G, junto con el 
porcentaje de A+T y G+C para ambas regiones por medio de MEGA 5 (Tamura et al., 2011), 
también se calculó el número de substituciones sinónimas vs no sinónimas para el gen COI 




(Nei & Gojoborit, 1986), mediante el modelo Nei-Gojobori (Jukes-Cantor) y se estimó la 
varianza mediante el método de bootstrap por medio de 1000 replicas en MEGA5.   
6.6 Obtención de modelos evolutivos 
Los modelos de substitución de nucleótidos se obtuvieron en MrModeltest 2.3 (Nylander, 
2004) para los alineamientos de cada gen, se utilizó el criterio de AIC para la selección del 
modelo.  
6.7 Análisis Filogenético 
Los análisis filogenéticos se realizaron utilizando distancia, parsimonia y métodos bayesianos. 
El análisis de distancia de Neighbor-Joinnig se realizó en el programa MEGA 5 (Tamura et 
al., 2011), los niveles de fiabilidad de la topología del árbol se determinaron por la técnica de 
remuestreo “bootstrapping” con 1000 réplicas. Los análisis de Máxima Parsimonia (MP) se 
realizaron en PAUP* versión 4.0b10 (Swofford, 2002), y se incluyo un análisis de remuestreo 
computacional (bootstrap) de 1000 repeticiones.  
Los análisis de Inferencia Bayesiana (IB) se realizaron en MrBayes v3.1.2 (Ronquist & 
Huelsenbeck, 2003) simulando un  Metropolis-coupled Markov chain Monte Carlo 
(MCMCMC), con un numero de 1.0 X 10
6
 de generaciones, impresión a la pantalla cada 1000 
generaciones y una frecuencia de muestreo cada 100 generaciones, se utilizó el modelo 
evolutivo seleccionado por el programa MrModeltest 2.3 (Nylander, 2004) para cada gen. Los 
árboles de IB resultantes se evaluaron mediante probabilidad Bayesiana a posteriori. Se realizó 
un análisis de IB separando cada posición (1era, 2nda, 3era) de la región COI como una 
partición, calculando el modelo para cada posición mediante MrModeltest 2.3 (Nylander, 
2004). Los árboles suministrados por los análisis en MrBayes v3.1.2 y PAUP* 4.0b10 se 
observaron en el programa de gráficos TreeView 1.6.6 y se editaron en MEGA 5. 
6.8 Análisis Consenso (COI+16S) 
Se realizó un análisis consenso (COI+16S) a través del método de parsimonia en PAUP 
(Swofford, 2002), incluyendo un análisis de remuestreo computacional (bootstrap) de 1000 
repeticiones. También se realizó un análisis de inferencia bayesiana COI+16S mediante 




MrBayes v 3.1.2 (Ronquist & Huelsenbeck, 2003) simulando un  Metropolis-coupled Markov 
chain Monte Carlo (MCMCMC), con un numero de 2.0 X 10
6
 de generaciones, impresión a la 
pantalla cada 1000 generaciones y una frecuencia de muestreo cada 100 generaciones, se 
utilizó el modelo evolutivo seleccionado por el programa MrModeltest 2.3 (Nylander, 2004) 
para cada gen en el análisis consenso, además se realizó un análisis consenso separando cada 
posición para la región COI como una partición y uniéndola con 16S se realizó un análisis de 
inferencia bayesiana, utilizando los modelos evolutivos seleccionados por MrModeltest para 
cada codón de COI y la región 16S.  
6.9 Colección de las secuencias 
Se obtuvieron secuencias de especies de la familia Neritidae disponibles en el GenBank
(1)
 para 
las regiones COI y 16S. Estas secuencias se almacenaron mediante el programa MEGA 5 
(Tamura et al., 2011) y se combinaron con las especies recolectadas y analizadas para la 
región Caribe.  
El muestreo total en el Genbank
(1)
 permitió obtener la secuencia de 57 especies de la familia 
Neritidae que presentaban las regiones COI y 16S de libre acceso (Tabla 2). Se encontró una 
especie perteneciente al género Puperita, tres al género Clithon, 44 al género Nerita, cuatro al 
género Neritina, dos al género Septaria y tres al género Theodoxus (Tabla 2). La información de 
la localidad y hábitat de cada especie se obtuvo mediante revisión bibliográfica y la 
proporcionada en el Genbank en cada secuencia por cada autor de la misma.  
Para el alineamiento se realizó el mismo protocolo utilizado en las especies analizadas del 
Caribe colombiano y como grupo externo se utilizó la especie Bathynerita naticoidea, un 
caracol endémico del Golfo de México que se  encuentra en aguas profundas entre 400m y 
2100m (Zande & Carney, 2001), esta especie la ubican dentro de la familia Neritidae 
actualmente, pero probablemente esta más relacionada con la familia Phenacolepadidae de 
acuerdo a los estudios anatómicos y de desarrollo embrionario sobre la especie (Holthuis, 
1995; Kano et al., 2002; Kano, 2006). 













Localidad Hábitat Autor-Secuencias 
Bathynerita Bathynerita naticoidea  FJ977768 FJ977721 Golfo de México (Caribe) Marino (Aktipis & Giribet, 2010) 
Clithon Clithon chlorostoma EU732363 EU732200 Sur de Oku, Okinawa, Japón Estuarino (Frey & Vermeij, 2008) 
Clithon Clithon oualaniensis  EU732364 EU732201 Rowes Bay, Queensland, Australia Estuarino (Frey & Vermeij, 2008) 
Clithon Clithon corona EU732199  EU732362  Suva, Viti Levu, Fiji Agua dulce (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita Nerita funiculata EU732245 EU732082 Provincia de Esmeraldas, Ecuador Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita scabricosta  EU732307 EU732144 Punta Conejo, México Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita vitiensis EU732357 EU732195 Nueva Caledonia, Sur de  Poindimie Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita undulata EU732349   EU732187  Suva, Viti Levu, Fiji Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita tristis EU732323 EU732161 Sur de Oku, Okinawa, Japón Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita textilis EU732322 EU732159 Kwazulu-natal, Sur África Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita spengleriana EU732315 EU732153 Este de Papua, Indonesia Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita reticulata EU732312  EU732149  Doljo, Bohol, Filipinas Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita sanguinolenta EU732305 EU732143  Port Safaga, Egipto Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita senegalensis EU732310  EU732147 Senegal Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita quadricolor EU732304 EU732141 Kigombe, Egipto Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita polita EU732301 EU732139   Isla Phuket, Thailandia Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita plicata EU732296 EU732133  Sabang, Mindoro, Filipinas Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita planospira  EU732292 EU732129  Sur de Poindimie, Nueva Caledonia Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita picea EU732290  EU732127 Islas de Hawái , USA Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita patula EU732286 EU732123   Sur de Poindimie, Nueva Caledonia Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita orbignyana EU732284  EU732121  El-qalawi, Egipto Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita olivaria  EU732282  EU732119  Gorontalo, Indonesia Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita ocellata  EU732280 EU732117  Sur de Oku, Okinawa, Japón Marino (Frey & Vermeij, 2008) 




Nerita  Nerita morio EU732278 EU732115  Isla Easter, Chile Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita melanotragus EU732276  EU732113  Moreton Bay, Australia Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita maxima  EU732274  EU732111 Huon Peninsula, Nueva pau Guinea Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita magdalenae EU732272   EU732109  Souillac, Mauritius Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita longii EU732270 EU732107  Haramel, Muscat, Oman Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita litterata  EU732267  EU732104 Isla Zanzibar , Tanzania Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita japonica EU732262   EU732099  Dol-san-do, Yeo-su, Sur de Korea Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita insculpta EU732258 EU732095   Kusa Beach, Lombok, Indonesia Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita incerta EU732256 EU732093    Krakatau, Java, Indonesia Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita histrio  EU732254  EU732091  Railey East, Krabi, Tailandia Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita helicinoides EU732089 EU732252  Sur de Cape Hedo, Okinawa, Japón Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita guamensis EU732250  EU732087   Fadian Point, Guam Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita grossa  EU732248 EU732085 New Guinea, Peninsula Huom Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita filosa  EU732242 EU732079  Natadola, Viti Levu, Fiji Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita exuvia  EU732236  EU732073 Pantai Kulambu, Sabah, Malasia Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita erythrostoma  EU732234  EU732071  Dolphin Head, Australia  Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita costata EU732232   EU732069  Cape Gaya, Sabah, Malasia  Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita chamaeleon EU732230   EU732067  Costa este de  Parkway, Singapur  Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita balteata EU732226 EU732063  Queensland, Australia  Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita aterrima  EU732222 EU732059   Cap La Houssaye, Reunion  Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita argus EU732220 EU732057    Leone, Samboa Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita antiquata  EU732216  EU732053  Cape Gaya, Sabah, Malasia  Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita yoldii EU732359 EU732196 Lung Kwu Tan, Hong Kong Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita umlaasiana EU732325 EU732162 Kwazulu-natal, Sur de África  Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Nerita  Nerita atramentosa EU732223 EU732060 Tasmania, Australia  Marino (Frey & Vermeij, 2008) 
Neritina Neritina canalis  AY771270 AY771225 Moorea, Polonia Francesa Agua dulce (Bunje & Lindberg, 
2007) 
Neritina Neritina turrita  AY771273 AY771227 Upolu, Samoa Agua dulce (Bunje & Lindberg, 
2007) 




Neritina Neritina oweniana EU732365 EU732202 Ada, Ghana Agua dulce (Frey & Vermeij, 2008) 
Neritina Neritina rubricata EU732369 EU732206 Ada, Ghana Agua dulce (Frey & Vermeij, 2008) 
Puperita Puperita pupa  FJ977767 FJ977719 Golfo de México (Caribe) Marino (Aktipis & Giribet, 2010) 
Septaria Septaria porcellana  AY771274 AY771228 Moorea, Polinia Francesa Agua dulce (Bunje & Lindberg, 
2007) 
Septaria Septaria sanguisuga  AY771275 AY771229 Tutuila, Samoa Agua dulce (Bunje & Lindberg, 
2007) 
Theodoxus Theodoxus fluviatilis AY765306 AY771240 Erstein, Francia Agua dulce (Bunje & Lindberg, 
2007) 
Theodoxus Theodoxus baeticus AY771277 AY771234 Quart, España Agua dulce (Bunje & Lindberg, 
2007) 
Theodoxus Theodoxus meridionalis AY771292 AY771253 Sortino, Sicily, Italia Agua dulce (Bunje & Lindberg, 
2007) 
 




6.10 Análisis Filogenético con Secuencias de GenBank 
Los análisis filogenéticos realizados a las especies obtenidas del GenBank, fueron de 
parsimonia y de inferencia bayesiana. El análisis de parsimonia se realizó en PAUP 
(Swofford, 2002) para cada gen, y se incluyó un análisis de remuestreo computacional 
(bootstrap) de 1000 repeticiones. Para la región COI se realizaron dos análisis de inferencia 
bayesiana; uno separando cada posición (1era, 2nda, 3era) y otro con toda la secuencia, 
además se realizo un análisis para la región 16S mediante el programa en MrBayes (Ronquist 
& Huelsenbeck, 2003). En todos análisis se utilizó el modelo evolutivo calculado con 
MrModeltest 2.3 (Nylander, 2004). En los análisis de IB se simuló un calculo de Metropolis-
coupled Markov chain Monte Carlo (MCMCMC), con un número de 10.0 X 10
6 
de 
generaciones, impresión a la pantalla cada 1000 generaciones y una frecuencia de muestreo 
cada 1000 generaciones. Los árboles suministrados por los análisis en MrBayes y PAUP se 
editaron en el programa de gráficos TreeView 1.6.6. 
Se realizó un análisis consenso (COI+16S) de parsimonia incluyendo un remuestreo 
computacional de 1000 repeticiones y un análisis de inferencia bayesiana consenso separando 
cada posición para la región COI como una partición y uniéndola con 16S y uno con la región 
COI sin partición uniéndola con 16S. En los análisis de IB de consenso se simuló un calculo 
de Metropolis-coupled Markov chain Monte Carlo (MCMCMC), con un número de 15.0 X 
10
6 
de generaciones, impresión a la pantalla cada 1000 generaciones y una frecuencia de 
muestreo cada 1000 generaciones. 
6.11 Evolución del grupo respecto a su hábitat en base al análisis 
filogenético 
Una vez realizado el análisis de parsimonia y de inferencia bayesiana consenso se seleccionó 
el árbol que permitiera resolver la evolución del grupo entre los dos análisis que describieran 
mejor la evolución de la familia Neritidae. Sobre el mismo árbol se mapeó la información del  
hábitat de cada especie manualmente asignando un color diferente a cada rama del árbol y así 
se diferenció el hábitat a que pertenece cada especie. Los datos de hábitat se obtuvieron de 
estudios publicados anteriormente.  




6.12 Análisis Factor de Bayes 
Después de realizar los análisis de inferencia bayesiana particionado y no particionado de la 
región COI y el consenso COI+16S por medio delprograma MrBayes, se realizó un análisis a 
través del método del factor de Bayes para seleccionar la mejor estrategia de partición, por 
medio de la comparación de dos diferentes modelos (Nylander et al., 2004).  
Ecuación 1 Factor de Bayes  
    
                
                 
 
Se utilizó el comando sump en el programa MrBayes para calcular la media armónica de cada 
análisis particionado y no particionado, se calculó el factor de bayes por medio de la ecuación 
1, donde B01 corresponde al factor de bayes de las comparación de H0 (Hipótesis nula, media 
armónica análisis no particionado) y H1 (Hipótesis alternativa, media armónica análisis 
particionado) (Brandley et al., 2005). Posteriormente se utilizó el criterio de 2In del factor de 
bayes ≥ 10 que permite asignar una evidencia fuerte para aceptar la hipótesis alterna (Kass & 
Raftery, 1995), donde un valor <0 no proporciona ninguna evidencia para H1,  0-2 no 
proporciona evidencia para H1, 2-6 es positivo el apoyo para H1, 6-10 es un fuerte apoyo para 
H1 y >10 es un apoyo muy fuerte para H1 (Kass & Raftery, 1995; Brandley et al., 2005).  





7.1 Colecta de las especies 
Durante la colecta de las especies solo se obtuvieron diez de las 11 especies reportadas para el 
Caribe colombiano debido a que no se encontraron ejemplares de la especie Puperita pupa en 
las áreas donde se realizaron los muestreos (Tabla 1).  
7.2 Caracterización de las secuencias 
Los resultados de las secuencias de las especies de la región Caribe consistieron en 1281 pares 
de bases (pb) (722 pb de COI y 559 pb de 16S), las secuencias de COI presentaron 393 
caracteres constantes, 141 caracteres variables y 188 fueron informativos (Tabla 4), el 
promedio de frecuencia de las bases que constituyen el segmento COI corresponde a 38,8% 
para T; 17,5% a C; 22% de A; 21,7% de G (Tabla 3), el porcentaje de A+T y G+C fue 60,8% 
y 39,2% respectivamente, en las secuencias de 16S se detectaron 148 caracteres constantes, 
134 caracteres variables y 227 caracteres de tipo informativo parsimonioso (Tabla 4), dentro 
de las bases que forman la secuencia 16S, T presento el mayor promedio en frecuencia con 
32,5%, seguida de A con 29,3%; G con 19,6% y C con 18,5%, el porcentaje de A+T fue de 
61,9% mayor que el porcentaje de G+C con un valor de 38,1% (Tabla 3). 
El número de sustituciones sinónimas por sitio para la región COI correspondió a 1,2±0,08 
(dS±S.E) y el número de sustituciones no sinónimas por sitio fue 0,06±0,006 (dN±S.E), el 
ratio dN/dS que define el tipo de evolución es igual a 0,054 indicando que existe una selección 
negativa al ser menor a uno, entonces la tasa de fijación de sustitución es más lenta, lo que 
indica que la selección negativa ha actuado más fuertemente (Pybus & Shapiro, 2009). 
 







Tabla 3 Porcentaje de Adenina (A), Citosina (C), Guanina (G) y Timina (T). Número total de nucleótidos (pb). 
Especies 
COI 16S 
T C A G %A+T %G+C Total (pb) T C A G %A+T %G+C Total (pb) 
Nerita versicolor 37,9 18,7 19,0 24,4 56,9 43,1 657 29,0 19,6 31,6 19,8 60,6 39,4 459 
Nerita tessellata 41,3 15,5 21,4 21,7 62,8 37,2 658 32,3 19,7 29,5 18,5 61,8 38,2 529 
Nerita fulgurans 41,9 15,3 21,2 21,6 63,1 36,9 666 32,2 19,8 29,5 18,5 61,7 38,3 525 
Nerita peloronta 38,8 18,3 19,2 23,7 58,0 42,0 657 32,7 18,9 28,7 19,7 61,4 38,6 523 
Neritina punctulata 40,1 16,5 22,3 21,1 62,4 37,6 673 32,9 19,3 29,1 18,7 62,0 38,0 529 
Neritina virginea 38,3 17,3 22,7 21,7 61,0 39,0 682 33,3 19,1 28,8 18,8 62,1 37,9 528 
Neritina piratica 40,7 15,4 21,5 22,4 62,2 37,8 683 32,9 19,0 29,1 19,0 62,0 38,0 532 
Neritina usnea 41,0 15,4 21,2 22,4 62,2 37,8 675 33,1 19,0 29,2 18,6 62,3 37,7 531 
Neritina meleagris 39,4 16,7 22,4 21,5 61,8 38,2 683 33,3 19,0 29,0 18,6 62,3 37,7 531 
Haliotis rubra 26,9 28,0 25,8 19,2 52,7 47,3 546 33,6 14,4 24,2 27,8 57,9 42,1 425 
Lophiotoma cerithiformis 38,0 17,5 25,5 19,0 63,5 36,5 707 32,3 15,5 33,3 18,9 65,6 34,4 535 
PROMEDIO  38,8 17,5 22,0 21,7 60,8 39,2 662 32,5 18,5 29,3 19,6 61,9 38,1 513 




7.3 Modelo Evolutivo 
Los modelos de las secuencias de nucleótidos se realizaron después del alineamiento y a través 
del programa MrModeltest, el modelo asignado para COI fue (GTR+G), este es un modelo 
General de Tiempo Reversible que permite seis tasas diferentes de sustituciones reversibles, 
además permite diferencias en las frecuencias de las bases. El símbolo G indica que se calculó 
el parámetro α (alfa) de la distribución gamma para ajustar las diferencias de mutación a lo 
largo del alineamiento. Para la región 16S también se asignó el modelo (GTR+G). 
Adicionalmente se corrieron cada una de las posiciones del gen COI por separado. El modelo 
para la primera posición fue (GTR+G), para la segunda posición (F81) y para la tercera 
posición fue (GTR+G).  
7.4 Análisis Filogenéticos de las especies de la familia Neritidae del Caribe 
Colombiano 
Antes de realizar los análisis filogenéticos se analizó el grado de saturación para la tercera 
posición del gen COI mediante el programa DAMBE, encontrando una saturación para esta 
región de Iss 1,9385 >Iss.c 0,8011, sin embargo se conservo la tercera posición para la región 
COI en todo el conjunto de datos debido a que este sitio presenta información filogenética que 
no se detecta solo con la primera y segunda posición (Källersjö et al., 1999; Frey & Vermeij, 
2008; Xia, 2009). 
Para los análisis filogenéticos se utilizaron 3 matrices: 1. solo el gen 16S, 2. solo el gen COI, 
3. Combinado COI+16S. 
7.4.1 Análisis de Neighbor-Joinnig 
El análisis de Neighbor Joining, el cual se basa en la construcción del árbol a partir de 
distancias, reveló en la reconstrucción de la filogenia basada en la región COI un clado 
divergente con la formación de dos grupos monofileticos (Figura 13-a), las especies del género 
Neritina aparecen como especies hermanas y con un soporte de replicación de 100%, mientras 
que las especies del género Nerita tuvieron un soporte de 88%. En la reconstrucción de la 
filogenia del gen 16S (Figura 13-b) se formaron tres grupos, el grupo I concuerda con la 




relación obtenida por medio de la región COI para las especies del género Neritina 
coincidiendo en la topología para este grupo, el grupo II lo formaron la relación de las 
especies del género Nerita, coincidiendo la relación de N. tessellata y N. fulguran pero esta es 
unida con  N. peloronta con un soporte de 99%, el grupo III lo formaron la especie asignadas 
como grupo externo H. rubra y N. versicolor y la especie L. cerithiformis aparece como grupo 
externo de los grupos formados.  
 
Figura 13 Árbol filogenético de las especies de la Familia Neritidae del Caribe colombiano. Topología obtenida usando 
el método de Neighbor-Joining. Los números corresponden a valores de bootstrap (x1000). La escala corresponde al 
número de substituciones por sitio. a) Árbol resultado análisis región COI, b) Árbol resultado análisis región 16S. 
7.4.2 Análisis de Parsimonia (MP) 
En el análisis de parsimonia, el cual se basa en la construcción de árboles con el menor 
número de cambios posibles, se observó una topología similar a la encontrada en el análisis de 




Neighbor-Joinnig para la región COI, formando dos grupos monofileticos divididos en los 
géneros Nerita y Neritina (Figura 14-a), teniendo un mayor soporte para el género Nerita 
(99%) para este análisis en comparación con el Neighbor-Joinnig.  
Tabla 4 Resumen de la información del análisis de Máxima Parsimonia. Se muestra el número de caracteres totales 
(Longitud), numero de caracteres variables e informativos para parsimonia (P-informativos). IC: índice de 












CI RI RC 
COI 722 618 11 141 188 0,736 0,65 0,4782 
16S 559 594 11 134 277 0.9226 0.9087 0.8384 
CO+16S 1281 1243 11 275 465 0.8069 0.7523 0.6071 
 
El análisis de la región 16S (Figura 14-b) también presentó una topología similar a el análisis 
de Neighbor-Joinnig, agrupando las especies  en tres grupos, uno con las especies del género 
Neritina, otro con las especies del género Nerita, y la relación Nerita versicolor con la especie 
H. rubra que fue seleccionada como grupo externo para este análisis. 
 





Figura 14 Árbol filogenético de las especies de la Familia Neritidae del Caribe colombiano. Topología obtenida usando 
el método de Parsimonia. Los números corresponden a valores de bootstrap (x1000). La escala corresponde al número 
de substituciones por sitio. a) Árbol resultado análisis región COI, b) Árbol resultado análisis región 16S 
7.4.3 Análisis Bayesiano (IB) 
La topología de la región COI mediante el análisis bayesiano es similar a las obtenidas en los 
análisis de Neighbor-Joinnig y parsimonia, sin embargo en el análisis bayesiano obtuvo un 
mayor soporte de todos en los nodos en comparación con los otros análisis (Figura 15-a). En el 
análisis de IB separando cada posición para la región COI como una partición (Figura 15-b), 
mostró una topología igual a la obtenida en el análisis de COI mediante el modelo evolutivo 
GTR+G, solo se diferencia en que presenta unos valores en los nodos inferiores a los 
obtenidos en por medio del otro análisis.  




La región 16S obtuvo una topología similar a los análisis de Neighbor-Joinnig y parsimonia, 
se formaron tres grupos nuevamente, uno conformado por las especies del género Neritina, 
otro por la especies del género Nerita a excepción de la especie Nerita versicolor que se 
relacionó con la especie Haliotis rubra nuevamente.  
 
Figura 15 Árbol filogenético de las especies de la Familia Neritidae del Caribe colombiano. Topología obtenida usando 
el método de Inferencia Bayesiana. Los números corresponden a valores de probabilidades posteriores bayesianas. La 
escala corresponde al número de substituciones por sitio. a) Árbol resultado análisis región COI, modelo de evolución 
GTR+G, b) Árbol resultado análisis región COI por codones, modelo de evolución, 1era posición (GTR+G), 2nda 
posición (F81) y 3era posición (GTR+G). 
 





Figura 16 Árbol filogenético de las especies de la Familia Neritidae del Caribe colombiano. Topología obtenida usando 
el método de Inferencia Bayesiana para la región 16S, modelo de evolución GTR+G. Los números corresponden a 
valores de probabilidades posteriores bayesianas. La escala corresponde al número de substituciones por sitio. 
7.4.4 Análisis Bayesiano Consenso (COI+16S) 
Se realizaron dos análisis consenso mediante inferencia bayesiana uno utilizando los modelos 
evolutivos para COI+16S sin partición y otro separando cada partición de la región COI (1era, 
2nda, 3era), mostrando una topología similar para ambos análisis, sin embargo el análisis 
consenso sin partición (Figura 17-a) mostró unos valores de probabilidad posterior mayores en 
todos los nodos (1.00), en comparación con el análisis con partición (Figura 17-b).  




El análisis de IB producto del consenso de COI+16S, reveló en la reconstrucción un clado 
divergente, con dos grupos monofiléticos formados por los géneros Nerita y Neritina. En el 
grupo del género Neritina, relacionó a las especies estuarinas N. usnea + N. piratica y N. 
virginea + N. meleagris, mientras que la especie de agua dulce N. puntulata está en una rama 
independiente dentro del grupo de Neritina, no obstante el grupo presentó un alto valor de 
probabilidad. En el género Nerita relaciono las especie N. versicolor + N. peloronta y N. 
tessellata + N. fulgurans. 
 
Figura 17 Árbol filogenético de las especies de la Familia Neritidae del Caribe colombiano. Topología obtenida usando 
el método de Inferencia Bayesiana. Los números corresponden a valores de probabilidades posteriores bayesianas. La 
escala corresponde al número de substituciones por sitio. a) Árbol resultado análisis consenso de COI+16S modelo de 
evolución GTR+G para COI y 16S. b) Árbol resultado análisis consenso COI+16 por codones, modelo de evolución, 1 
posición (GTR+G), 2 posición (F81), 3 posición (GTR+G) para COI y para 16S el modelo de evolución GTR+G. 




7.5 Análisis de Parsimonia Consenso (COI+16S) 
Mediante el análisis consenso de parsimonia se obtuvo un árbol diferente a los obtenidos en 
los otros análisis (Figura 18), se relaciono todas las especies del género Neritina como un solo 
grupo con alto soporte interno (100%), sin embargo las especies del género Nerita se 
relacionaron todas menos N. versicolor la cual aparece separada del grupo con un soporte del 
100%, pero como una especie externa.  
 
Figura 18 Árbol consenso (COI+16S) de las especies de la Familia Neritidae del Caribe colombiano mediante análisis 
de Parsimonia. Los números corresponden a valores de bootstrap. La escala corresponde al número de substituciones 
por sitio. 




7.6 Análisis Filogenético global de la familia Neritidae  
7.6.1 Análisis de Secuencias 
Al incluir en los análisis todas las secuencias de la familia Neritidae disponibles en GenBank, 
los datos consistieron en 1168 pb (672 pb COI y 496 pb de 16S), las secuencias de COI 
presentaron 332caracteres constantes, 94 caracteres variables y 246 fueron informativos (Tabla 
5), el promedio de frecuencia de las bases que constituyen el segmento COI corresponde a 
40,2% para T; 16,7% a C; 19,9% de A; 23,1% de G, el porcentaje de A+T y G+C fue 60,1% y 
39,9% respectivamente, en las secuencias de 16S se detectaron 137caracteres constantes, 
26caracteres variables y 333caracteres de tipo informativo parsimonioso (Tabla 5), dentro de 
las bases que forman la secuencia 16S, A presento el mayor promedio en frecuencia con 
31,5%, seguida de T con 30,3%; G con 19,4% y C con 18,8%, el porcentaje de A+T fue de 
61,8% mayor que el porcentaje de G+C con un valor de 38,2%. 
7.6.1 Modelo Evolutivo 
El modelo asignado para COI fue (GTR+I+G) y para la región 16S también fue asignado el 
modelo (GTR+I+G). Se corrió para la región COI en cada posición por separado la búsqueda 
del modelo evolutivo, asignando para la primera posición el modelo (GTR+G), para la 
segunda posición (F81) y para la tercera posición fue (GTR+G), coincidiendo los modelos 
aplicados para las especies de la familia analizadas del Caribe en el análisis de particiones de 
COI.  
7.6.2 Análisis Bayesiano (IB) 
En el análisis de inferencia bayesiana para la región COI particionado y sin partición se 
obtuvo una topología similar para ambos análisis, relacionando las mismas especies, sin 
embargo el análisis de COI  sin partición (Figura 19-a) mostró unos valores de probabilidad 
posterior mayores en los nodos en comparación con el análisis con partición (Figura 19-b). El 
resultado del análisis bayesiano de COI formo un grupo monofilético conformado por las 
especies del género Nerita con un alto soporte, sin embargo las distancias de las ramas son 
muy cortas y en algunas especies no pareciera estar resueltas las relaciones entre los grupos 




internos, las especies de los géneros Neritina, Septaria, Puperita y Clithon formaron otro 
grupo monofilético en donde, para ambos análisis la especie Neritina virginea presenta la 
rama más larga, esto puede ser debido a que la especie Neritina virginea presenta tasas de 
sustitución nucleotidica ligeramente más alta que las otras especies, divergiendo un poco más 
en comparación con las otras especies, el género Theodoxus formo un grupo monofilético 
independiente de los otros grupos, pero en el análisis particionado aparece como un grupo 
hermano relacionado con las especies del genero Nerita (Figura 19-b). 
La topología obtenida mediante el análisis bayesiano en el gen 16S no permite resolver las 
relaciones entre los grupos (Figura 20), debido a que relaciona especies de diferentes géneros 
dentro de unos grupos incluyendo a las especies de este estudio como un grupo diferente, 
además las distancias entre las especies no están bien resueltas.  





Figura 19 Árbol filogenético de las especies de la Familia Neritidae incluyendo las especies del Caribe colombiano. Topología obtenida usando el método de Inferencia Bayesiana. Los 
números corresponden a valores de probabilidades posteriores bayesianas. La escala corresponde al número de substituciones por sitio. a) Árbol resultado análisis región COI, modelo 
de evolución GTR+I+G, b) Árbol resultado análisis región COI por codones, modelo de evolución, 1era posición (GTR+G), 2nda posición (F81) y 3era posición (GTR+G). 





Figura 20 Árbol filogenético de las especies de la Familia Neritidae. Topología obtenida usando el método de 
Inferencia Bayesiana para la región 16S modelo de evolución GTR+I+G. Los números corresponden a valores de 
probabilidades posteriores bayesianas. La escala corresponde al número de substituciones por sitio. 




7.6.3 Análisis de Parsimonia (MP) 
El análisis de parsimonia para la región COI mostró un clado divergente con la formación de 
dos grupos monofiléticos (Figura 21), un grupo monofilético formado por las especies del 
género Nerita con un soporte de 95% y otro grupo monofilético formado por las especies de 
los géneros Neritina, Puperita, Clithon y Septaria con un soporte de 64%, las especies del 
genero Theodoxus formaron un tercer grupo monofilético mas relacionado con el género 
Nerita, la topología del árbol mediante el análisis de parsimonia es similar a la obtenida en el 
análisis bayesiano de COI mediante partición de codones (Figura 19-b). 
La región 16S mostró una topología divergente mostrando dos grupos, uno formado por las 
especies del género Nerita y la inserción de algunas especies del genero Neritina, en donde se 
aprecia una polifilia con algunas especies del genero Nerita, no agrupándose en congruencia 
dentro del grupo interno, las especies de los géneros  Septaria, Theodoxus, Puperita y Clithon 
aparecen como un solo grupo (Figura 22), pero sin una clara divergencia y con una 
inconsistencia en sus nodos terminales. 
Tabla 5 Resumen de la información del análisis de Máxima Parsimonia especies de la Familia Neritidae. Se muestra el 
número de caracteres totales (Longitud), numero de caracteres variables e informativos para parsimonia (P-
informativos). IC: índice de consistencia; IR: índice de retención; CR: índice de consistencia reescalado. 











CI RI RC 
COI 672 2832 67 94 246 0.2127 0.5053 0.1075 
16S 496  1120 67  26  333  0.4536 0.8094  0.3671  
CO+16S 1168 4311 67 148 607 0.2839 0.6090 0.1729 
 





Figura 21 Árbol filogenético de las especies de la Familia Neritidae. Topología obtenida usando el método de 
Parsimonia de la región COI. Los números corresponden a valores de bootstrap (x1000). La escala corresponde al 
número de substituciones por sitio. 





Figura 22 Árbol filogenético de las especies de la Familia Neritidae. Topología obtenida usando el método de 
Parsimonia de la región 16S. Los números corresponden a valores de bootstrap (x1000). La escala corresponde al 
número de substituciones por sitio.  




7.6.4 Análisis IB-MP Consenso (COI+16S) 
La reconstrucción filogenética basada en el análisis consenso (COI+16S), mediante el análisis 
bayesiano mostró una topología similar en los árboles realizados mediante los modelos 
particionados y sin partición para la región COI combinada con la región 16S (Figura 23), se 
formaron tres grupos en ambos análisis, un grupo monofilético formado por las especies del 
género Theodoxus, otro grupo monofilético formado por las especies del genero Nerita y otro 
grupo formado por los géneros restantes, la monofilia de los géneros Theodoxus y Nerita 
presentaron un alto soporte de replica con una probabilidad alta para ambos grupos 1.00 y 0,89 
respectivamente. (Figura 19). 
En el análisis consenso mediante el método de parsimonia se observa una divergencia de dos 
grupos, uno monofilético formado por las especies del género Nerita con un soporte alto de 
96% y otro grupo formado por las especies de los géneros Neritina, Puperita, Theodoxus, 
Septaria y Clithon con un soporte de bootstrap de 56% (Figura 24). En el análisis de 
parsimonia se observa que la topología presenta unas ramas no tan cortas como en el realizado 
por medio bayesiano, diferenciando mejor estructura del árbol. 
7.6.5 Reconstrucción del Hábitat Familia Neritidae 
Se selecciono el árbol consenso realizado mediante el método de parsimonia para mapear la 
información del hábitat de cada especie, debido a que se considero que este presenta una mejor 
topología en comparación con el análisis bayesiano y se observó una mejor distribución de los 
grupos, en donde las especies que pertenecen a ambiente marino conforman la monofilia del 
género Nerita y aquellas especies que habitan en ambientes dulce acuícolas y estuarinos 
forman un grupo separado, sin embargo dentro de este grupo se encuentra la especie Puperita 
pupa que pertenece a un ambiente marino y aparece relacionada con el grupo de agua dulce y 
estuarino lo que indica que la relación con el ambiente marino se podría mantener. Basado en 
la topología del árbol se podría proponer la hipótesis que la evolución de las especies de la 
familia Neritidae proviene de un ambiente marino (Figura 25).  
 





Figura 23 Árbol filogenético de las especies de la Familia Neritidae incluyendo las especies del Caribe colombiano. Topología obtenida usando el método de Inferencia Bayesiana. Los 
números corresponden a valores de probabilidades posteriores bayesianas. La escala corresponde al número de substituciones por sitio. a) Árbol resultado análisis consenso de COI+16S 
modelo de evolución GTR+I+G para COI y 16S. b) Árbol resultado análisis consenso COI+16S por codones, modelo de evolución, 1 posición (GTR+G), 2 posición (F81), 3 posición 
(GTR+G) para COI y para 16S el modelo de evolución GTR+G. 





Figura 24 Árbol consenso (COI+16S) de las especies de la Familia Neritidae incluyendo las especies del Caribe 
colombiano mediante análisis de Parsimonia. Los números corresponden a valores de Bootstrap. La escala 
corresponde al número de substituciones por sitio. 





Figura 25 Árbol consenso (COI+16S) de las especies de la Familia Neritidae incluyendo las especies del Caribe 
colombiano, usando la topología del análisis de Parsimonia. Los números corresponden a valores de Bootstrap de MP / 
Valores de probabilidades posteriores bayesianas. La escala corresponde al número de substituciones por sitio. Los colores 
representan el hábitat de cada especie, azul=marino; verde=estuarino; naranja=dulce acuícola 




7.7 Análisis factor de Bayes 
La estructura de los árboles mediante el análisis de los modelos particionado y no particionado 
no altero la topología de los árboles, solo en algunos casos el análisis particionado presento 
menor valor de réplica en comparación al análisis sin particionar para la región COI.  
Se realizo el cálculo del factor de bayes para determinar cual análisis entre  particionado y sin 
particionar  era la mejor opción para resolver la filogenia del grupo, realizándose el análisis 
para la región COI de las especies de la región Caribe y también para el consenso (COI+16S), 
de la misma forma se realizo el mismo proceso para el análisis de las especies combinadas  
con el GenBank para la región COI y para el consenso, obteniendo el mismo resultados para 
todos los análisis (Tabla 6), no encontrando diferencia entre las dos hipótesis planteadas al no 
tener evidencia para rechazar la hipótesis H1, siendo similar el valor obtenido con la estructura 
de los árboles analizados. 
Tabla 6 Calculo de la diferencia de la medias armónicas para el cálculo del factor de Bayes 
Análisis Ho H1 BO1 
COI (Este Estudio) -3461,12 -3157,27 1,096 
COI+16S -6599,57 -6195,17 1,065 
COI Neritidae (GenBank) -11013,98 -10468,82 1,052 









8.1 Filogenia Familia Neritidae 
En el Caribe colombiano solo se encuentran el 6% de las especies pertenecientes al género 
Nerita reportadas para el mundo (Frey & Vermeij, 2008; Frey, 2010a) y el 0,5% de las 
especies de agua dulce y salobres pertenecientes al género Neritina para la región (Kano et al., 
2006), además cuenta con un representante perteneciente a los géneros Smaragdia y Puperita 
respectivamente, no teniendo más representantes de la familia para la región Caribe, no 
obstante se encuentran ejemplares de la familia en todos los diferentes hábitats (marino, dulce 
acuícola y salobre). Sin embargo, no se han realizado estudios filogenéticos que involucren las 
especies del Caribe colombiano, como lo demuestran las secuencias encontradas en la base de 
datos del GenBank
(1) 
donde se encuentra un 87% de las secuencias pertenecen al género 
Nerita, del total reportado en el mundo, y un 7,5% de especies pertenecientes a los géneros 
Neritina, Puperita, Septaria y Clithon que cuentan con la secuencias de las regiones de COI y 
16S del genoma mitocondrial, de las cuales en su mayoría se han enfocado a estudios en 
Europa, costas de Japón y región Norte de América (Bunje & Lindberg, 2007; Hurtado et al., 
2007; Frey & Vermeij, 2008; Kano, 2009; Aktipis & Giribet, 2010). Además solo se encuentra 
un genoma completo de una especie perteneciente a la familia Neritidae (Castro & Colgan, 
2010), considerándose importantes los aportes que se puedan dar a la filogenia del grupo.  
Los análisis de reconstrucción filogenética (Neighbor Joining, máxima parsimonia y análisis  
bayesiano) realizados a las especies recolectadas para la región mostraron similaridad en la 
topología de los árboles con base en la región COI, revelando dos grupos monofiléticos 
diferentes con un altos soporte en el nodo basal (Nerita y Neritina). Sin embargo los análisis 
realizados por medio del gen 16S no mostraron una topología similar, asignando valores bajos 
a los nodos, ubicando en el mayor de los casos a la especie Nerita versicolor como una especie 
externa al grupo. El análisis consenso por medio de las especies colectadas en este estudio 
mostró un clado divergente con dos grupos monofiléticos, asignando un alto valor a los nodos 
internos, siendo el resultado del análisis bayesiano el mas cercando a lo propuesto por Frey & 
Vermeij, (2008) quienes formularon que el género Nerita era monofilético.  




La reconstrucción filogenética fusionando las especies analizadas en este estudio y las 
especies encontradas en GenBank revelaron para la región COI una topología similar para el 
análisis bayesiano y de parsimonia separando tres grupos, uno monofilético formado por las 
especies del género Nerita, otro por las especies del género Theodoxus y los demás géneros 
formaban el tercer grupo, presentando altos soportes en los nodos basales, confirmando que la 
región COI es un buen marcador que permite evaluar y resolver hipótesis acerca de la 
evolución del grupo (Remigio & Hebert, 2003; Frey & Vermeij, 2008). Caso contrario ocurrió 
con el gen 16S que es considerado un buen marcador mitocondrial en gasterópodos terrestres 
(Klussmann-Kolb et al., 2008), no obstante en nuestro análisis presentó una topología de los 
árboles incierta, además en los análisis realizados difieren entre los análisis de parsimonia y 
bayesiano, estando en concordancia con los resultados expuesto por Frey & Vermeij (2008) 
donde consideraron al gen 16S como inestable y no compatible entre los nodos.  
El resultado del analisis consenso (COI+16S) de la familia Neritidae mediante el método de 
parsimonia y bayesiano concuerdan con el resultado obtenido por Frey &Vermeij (2008) 
quienes evaluaron la filogenia molecular y biogeografica del género Nerita, afirmando que el 
género es monofiletico y que los grupos dentro del género Nerita corresponden a subgéneros, 
sin embargo, en este estudio los analisis realizados mediante el metodo de parsimonia 
permitieron resolver mejor la filogenia en comparacion con el análisis bayesiano debido a que 
a este le falta apoyo a los nodos, ademas en algunos agrupaciones sugiere una incertidumbre 
en las relaciones debido al orden de las ramas y las distancias de las mismas dentro del arbol.  
Este debil apoyo en las ramas puede provenir de la saturacion de los marcadores moleculares 
que puede estar asociado a las ramas cortas y relacionado con la explosion rapida de radiacion 
del género (Frey & Vermeij, 2008; Frey, 2010a).  
Las especies de los géneros Neritina, Puperita, Septaria, Clithon y Theodoxus formaron un 
grupo monofilético mediante el método de parsimonia, sin embargo las especies del género 
Theodoxus aparecen como un tercer grupo independiente monofilético mediante el análisis 
bayesiano, creando una incertidumbre con respecto a la filogenia del grupo puesto que ambos 
análisis aparecen con altos soportes de replicas, pudiendo considerarse el género solo como un 
grupo hermano de los géneros Neritina, Puperita, Septaria, Clithon y Nerita. Estudios previos 




consideraron la relación del género Theodoxus dentro de la familia Neritidae con base en su 
anatomía (Holthuis, 1995). Otros estudios mediante marcadores moleculares han concluido 
que existe seis subdivisiones filogenéticas dentro del género Theodoxus, considerando que las 
relaciones obtenidas mediante el análisis de parsimonia del gen COI contribuían más a la 
reconstrucción filogenética del grupo que las obtenidas mediante 16S y al combinar los genes 
se reducía la confianza del resultado obtenido, recomendando realizar más análisis dentro del 
grupo (Bunje & Lindberg, 2007). 
Holthuis (1995), propuso un árbol filogenético a partir de un estudio anatómico para los 
géneros y subgéneros de las familias Neritidae, Septariidae y Phenacolepadidae basado en el 
árbol más parsimonioso con 57 caracteres morfológicos, considerando cada género dentro de 
Neritidae como un grupo monofilético. Estos resultados no son congruentes con el resultado 
obtenido en este estudio , debido a que en nuestro análisis se relacionan los géneros Neritina, 
Puperita, Septaria, Clithon en un solo grupo monofilético. Se recomienda ampliar el  estudio e 
incluir un mayor número de genes y de especies para resolver la sistemática del grupo.  
Las especies colectadas en el Caribe colombiano Nerita versicolor y Nerita peloronta en el 
análisis consenso bayesiano y de parsimonia formaron un clado fuertemente soportado por los 
valores de probabilidad bayesiana y de bootstrap, relacionando las especies en todos los 
análisis con Nerita scabricosta, siendo consistente con lo reportado por Frey &Vermeij (2008) 
quienes ubican al grupo en el subgenero Nerita sensu por reflejar una monofila dentro del 
grupo, las especies Nerita tessellata y Nerita fulgurans formaron un grupo monofiletico con 
las especies Nerita funiculata y Nerita senegalensis en el analisis bayesiano y por el metodo 
de parsimonia con un alto soporte en sus nodos internos, esto representa el subgénero 
Theliostyla (Frey & Vermeij, 2008; Frey, 2010a).  
Las especies Neritina punctulata, Neritina piratica, Neritina usena, Neritina virginea y 
Neritina meleagris, aparecen como un grupo monofiletico en todos los analisis consenso, no 
obstante el analisis individual del gen COI mediante el metodo de parsimonia y bayesiano, 
relaciona la especies N. punctulata + Puperita pupa y N. rubricata+(N. virginea + N. 
meleagris) como un grupo monofiletico y las especies N. piratica y N. usnea forman otro 
grupo monofiletico con las especies de los géneros Septaria y Clithon, teniendo altos soportes 




de replicas en los nodos terminales. Es de destacar la relacion de las especies N. piratica y N. 
usnea que presentaron altos valores de replicas en todos los analisis, debido a que Russell, 
(1941) las considero la misma especie, sin embago no se han desarrollado estudios anatomicos 
o moleculares que permitan considerarlas como una misma especie y a su vez permita resolver 
la sistematica del grupo, por lo que actualmente se consideran dos especies separadas (Yidi-
Daccarett & Sarmiento-Bossio, 2010).  
8.2 Reconstruccion del Habitat Familia Neritidae 
La radiación adaptativa es una respuesta a la selección natural y la oportunidad ecológica que 
implica la diversificación de especies y las adaptaciones correspondientes (Glor, 2010). 
Neritimorpha es un superorden que ha experimentado una radiacion adaptativa importante con 
un amplio registro fósil y con representantes que han invadido desde un ambiente marino a 
uno terrestre ocurriendo el cambio de ambiente cerca del periodo Carbonifero. Actualmente se 
encuentran las familia Helicinidae y Hydrocenidae, que pertencen unicamente a ambientes 
terrestres y la familia Neritidae con representantes en ambientes marinos, estuarinos y dulce 
acuicolas (Kano et al., 2002; Kano et al., 2006).  
La recontruccion filogenetica realizada a las especies de la familia Neritidae utilizando el 
metodo de parsimonia y agregando la informacion del habitat de las especies (Figura 25), 
permito observar la relacion de las especies de la familia con el ambiente marino y su posible 
evolucion desde un ambiente marino a uno dulce acuicola, como lo propuesto por Kano et al. 
(2006), encontrando que el género Nerita de ambiente marino está representado como grupo 
monofilético y las especies de ambiente dulce acuícola y estuarino formaron otro grupo 
monofilético, sin embargo internamente no están bien resueltas las relaciones, debido a que se 
encuentra la especie Puperita pupa de un ambiente marino relacionada con este grupo. En 
todos los análisis se observa una relación entre los géneros Neritina, Septaria y Clithon. 
Holthuis, (1995) propuso mediante análisis anatómicos de especies de la Familia Neritidae una 
reconstrucción parsimoniosa indicando que al menos ocurrieron 12 cambios entre la evolución 
de un ambiente de agua dulce, marino y salobre, mientras que el origen de un riñón 
osmorregulador en aguas salobres fue seguido por cinco o seis cambios evolutivos en agua 
dulce, demostrando que existieron múltiples invasiones de marino a agua dulce, como lo 




observado en el género Septaria que entra en las corrientes de agua dulce tropical en las islas 
del Pacifico (Ponder, 1998) y la radiación del género Theodoxus en los sistemas fluviales de 
Europa y Asia central (Bunje, 2007; Bunje & Lindberg, 2007). Actualmente algunas especies 
de agua dulce del género Neritina todavía mantienen un periodo en su fase larval entre 
ambientes salobres o marinos antes de regresar a las corrientes de agua dulce y ríos (Blanco & 
Scatena, 2006; Kano, 2009), demostrando que actualmente se mantiene la relación entre los 
ambientes con su origen y apoyando la hipótesis de que la familia presentó sus orígenes en el 













 Se secuenciaron nuevos ejemplares de la familia Neritidae como la especies Neritina 
puctulata, Neritina usnea, Neritina meleagris, Neritina piratica que serán añadidos al 
Genbank al momento de la publicación del artículo junto con las otras especies 
secuenciadas. 
 El mejor marcador mitocondrial para realizar análisis filogenéticos en el grupo de 
acuerdo a este estudio fue la región COI, al tener el mismo resultado en los análisis de 
Neighbor Joining, máxima parsimonia y análisis  bayesiano con altos soportes en los 
nodos y acercándose al resultado obtenido mediante el consenso de COI+16S.  
 Los resultados obtenidos mediante análisis bayesiano y el método de parsimonia 
permitieron confirmar la monofila del género Nerita (Frey & Vermeij, 2008) y obtener 
una monofilia formada por los géneros Neritina, Septaria, Theodoxus, Puperita y 
Clothon, siendo el análisis mediante parsimonia el mejor resultado al tener un menor 
número de incongruencias en el árbol y altos soportes en los nodos. 
 Es probable que las especies de la familia Neritidae provengan de un ambiente marino 
como lo propuesto por Kano et al. (2006).  
 
  






 Realizar en los futuros análisis filogenéticos la unificación de caracteres morfológicos 
detallados e información de estudios fósiles para estudiar la evolución de la familia 
Neritidae y que permita resolver las relaciones sistemáticas entre los nodos inciertos. 
 Hacer secuenciaciones de genes nucleares, preferiblemente que codifiquen para 
proteínas y que presenten una tasa de evolución lenta, que permita hacer análisis 
combinados con genes mitocondriales para resolver con más claridad las relaciones 
filogenéticas de la familia Neritidae. 
 Realizar un estudio de abundancia y distribución de las especies de la familia en la 
región Caribe, debido a que los reportes de las especies son muy antiguos y en algunos 
casos la ubicación es incierta.  
 El esfuerzo computacional que se requiere para los análisis filogenéticos es enorme y 
realizarlos en un ordenador convencional retrasa y dificulta la obtención de los 
resultados por lo que la implementación de un Clúster computacional en la 
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